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TAILLE DU BEC ET PÉRIODE DE REPRODUCTION
CHEZ LES BECCROISÉS DES FORÊTS DE PINS
Michel CLOUET1
SUMMARY
Within the genus Loxia, it is among the crossbills that feed on the cones of pine trees
(Pinus spp.) that the greatest morphological differences occur. Pine Crossbills also present the
largest variations in the timing of the reproductive period. The presumed selective force in bill
structure is considered to be cone morphology. Cones and scales of various species of pine
were measured and a relationship sought with the bill characters of the species and subspecies
of crossbills living on the various pines in the western Palearctic and in South-East Asia.
Crossbills are renowned for breeding opportunistically and using the food supply in timing
reproduction. We gathered data on pine cone predation during their annual cycle and on the
phenology of crossbills breeding in relation with the maturation and opening of the cones. For
the whole set of samples studied, no correlation was found between the variables describing
the pine cones and those of the birds’bills. Principal component analysis (PCA) of the matrix
of nine geographic locations * four morphometric cone variables and three morphometric
crossbill variables led to a distinction between two subsets. A “cold” subset towards the nega-
tive pole included three bird species: Loxia pytyopsittacus and L. scotia (from northern
Europe) and L. curvirostra from the Pyrenees, with a single pine species (Pinus sylvestris). A
“hot” subset towards the positive pole covered Mediterranean and Asian locations; it involves
one bird species: L. curvirostra and three pine species. So, at one end there are small cones
and large birds (Scots Pines and northern European Crossbills) and at the other end there are
large cones and small birds (Philippines). In these extreme situations of northern Europe and
the Philippines, the structure of the bill does not therefore appear to be a character of adapta-
tion to the size of the cones or the thickness of the scales. Parrot and Scottish Crossbills feed
on the cones of the same Scots Pine as the Common Crossbill in the Pyrenees. The larger bill
in the two former northern species could result from stronger selection pressure during the
winter when the cones are closed and the seeds not yet ripe. On the other hand, in the Pyre-
nees, the cones ripen and open earlier making available large numbers of high-energy seeds in
winter. Extra bill strength would not therefore be as advantageous as in Northern Europe. The
Philippines Crossbill has the smallest bill size that is particularly noticeable on comparison
with the Vietnamese subspecies, which uses the same Khasya Pine cones. This could be
accounted for by the use of alternative food sources by the Philippines bird (mainly insects
abundant in this tropical region) when the cones are closed and the seeds hard to reach. Statis-
tical analysis of the central part of the PCA, corresponding to the Mediterranean, the Pyrenees
and Vietnam (excluding the extreme locations: northern Europe and the Philippines) reveals a
strong positive correlation between the proximal thickness of the scales and the index of cur-
vature of the bill (r = 0.884; p = 0.019) in the six regions studied. The crossbills were all subs-
pecies of L. curvirostra and the pines were of all the species studied. This supports the adap-
tive origin of the bill structure of the subspecies of Common Crossbills for the use of pine
cones (excluding the insular form of the Philippines). The crossbills that live throughout the
year in the pine forests can present two distinct breeding patterns: 1) strictly seasonal, limited
to the period when ripe cones are available, as in northern Europe and the Philippines, 2)
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much more spread out, with an earlier start when the cones are still unripe as in southern
Europe, North Africa and Vietnam. One of the originalities of the present work is to reveal a
relationship between the structure of the bill and the breeding period. In crossbill populations
where there is a correlation between the index of curvature of the bill and the thickness of the
scales of the pine cone, the breeding period starts earlier and so lasts longer. This opportunistic
capability of reproduction which becomes superimposed on the pattern of seasonality alone,
presents numerous advantages for the population and, with the bill-scale correlation, indicates
optimal adaptation to the use of resources in the different contexts: montane, Mediterranean
and tropical. For crossbills in which the size of the beak is not correlated to the thickness of the
cone scale, the length of the breeding season, and especially its earliness (before the cones are
ripe) seems to be restricted by the availability  of the food resources. Moreover the accessibility
of food supply could have led to particular adaptations which can be morphological (large bill
sizes in northern Europe) or behavioural (seeking alternative food supplies in the Philippines).
RÉSUMÉ
Les cônes et les écailles de différentes espèces de pins ont été mesurés et comparés aux
caractères morphométriques des becs des espèces ou sous-espèces de beccroisés qui les
exploitent dans le Paléarctique occidental et en Asie du Sud-Est. Pour l’ensemble des échan-
tillons étudiés au niveau générique, il n’existe pas de corrélation significative entre les varia-
bles décrivant les cônes des pins et celles des becs des beccroisés. Une analyse en composan-
tes principales (ACP) conduite sur la matrice neuf localisations géographiques * quatre varia-
bles morphométriques cônes et trois variables morphométriques beccroisés a permis de
séparer un sous-ensemble « froid » vers le pôle négatif comprenant trois espèces de
beccroisés : Loxia pytyopsittacus, L. scotica, d’Europe du Nord et L. curvirostra  des Pyré-
nées et une seule espèce de pin (Pinus sylvestris) ; un deuxième sous-ensemble « chaud » vers
le pôle positif comprend les localisations méditerranéennes et asiatiques avec la seule espèce
Loxia curvirostra et trois espèces de Pinus. Ainsi s’opposent, à l’une extrémité, petits cônes et
gros oiseaux (Pin sylvestre et beccroisés nord-européens), et à l’autre extrémité gros cônes et
oiseaux de petite taille (Philippines). Dans ces situations extrêmes de l’Europe du Nord et des
Philippines la structure du bec n’apparaît donc pas comme un caractère adaptatif à l’exploita-
tion des cônes en fonction de leur taille ou de celle des écailles. Chez les Beccroisés perroquet
et d’Ecosse qui exploitent le même Pin sylvestre que le Beccroisé commun dans les Pyrénées,
la plus forte taille du bec serait la conséquence d’une pression sélective plus forte en période
de pénurie alimentaire c’est-à-dire au cours de l’hiver, lorsque les cônes ne sont pas encore
mûrs. Par contre, dans les Pyrénées, au même moment, la maturation et la déhiscence plus
précoce des cônes rendent facilement accessible un grand nombre de graines hautement éner-
gétiques et ne rendent pas avantageux un bec aussi fort qu’en Europe du Nord. Aux Philippi-
nes la petite taille du bec, particulièrement marquée par rapport au beccroisé du Viêt Nam qui
exploite les mêmes cônes de Pin khasya, pourrait s’expliquer par l’utilisation de sources de
nourriture alternative (insectes abondants en région tropicale) lorsque les cônes sont fermés
(et donc les graines plus difficilement accessibles). Une deuxième analyse statistique conduite
sur la partie centrale de l’ACP correspondant aux localisations méditerranéennes, aux Pyré-
nées et au Viêt Nam, en excluant les situations extrêmes (Europe du Nord et Philippines), fait
apparaître une forte corrélation positive entre l’épaisseur proximale des écailles et l’indice de
courbure du bec (r = 0,884 ; p = 0,019) dans les six régions étudiées qui correspondent toutes
à des sous-espèces de Loxia curvirostra et à toutes les espèces de pins. Ce résultat constitue
un argument en faveur d’une origine adaptative de la structure du bec de toutes les sous espè-
ces de Beccroisés communs pour l’exploitation des cônes des pins (à l’exception de la sous-
espèce insulaire des Philippines). C’est dans les populations de beccroisés où existe une cor-
rélation entre indice de courbure du bec et épaisseur de l’écaille des cônes que s’observe la
période de reproduction la plus précoce et la plus longue. Ce caractère opportuniste de la
reproduction, qui se superpose à la seule saisonnalité, présente de nombreux avantages pour la
population et, avec la corrélation bec-écaille, témoigne d’une adaptation optimale à l’utilisa-
tion des ressources dans chacun des contextes : montagnard, méditerranéen, tropical. Pour les
beccroisés dont la taille du bec n’est pas corrélée à l’épaisseur de l’écaille, la durée de la
reproduction et surtout sa précocité (avant la maturité des cônes) semblent bien limitées par la
disponibilité des ressources alimentaires, qui par ailleurs a induit des adaptations
particulières : morphologique, (développement d’un gros bec en Europe du Nord) ou compor-
tementale (stratégie de recherche de nourriture alternative aux Philippines).
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INTRODUCTION
Deux caractères sont particulièrement originaux chez les beccroisés (Loxia
sp.) : la forme et la taille du bec, considérées comme une adaptation à la consom-
mation des cônes de diverses espèces de conifères (Griscom, 1937 ; Lack, 1944 ;
Newton, 1967, 1972 ; Benkman, 1987, 1993), et le déterminisme de la reproduc-
tion, davantage lié à la disponibilité de nourriture qu’aux conditions physiques
d’environnement telle que la température et/ou la photopériode, et qui varie en
fonction de l’espèce de conifère exploitée (Formosov, 1960 ; Haapanen, 1966 ;
Newton, 1972 ; Glutz von Blotzheim & Bauer, 1997) .
Certaines espèces ou populations de beccroisés se nourrissent essentiellement
de graines de pins. Dans la région paléarctique, elles se distribuent dans le nord-
ouest de l’Europe avec le Beccroisé perroquet Loxia pytyopsittacus et le Beccroisé
d’Ecosse Loxia scotica, le sud du continent, le nord de l’Afrique, certaines îles
méditerranéennes et enfin l’Asie du sud-est, Viêt Nam et Philippines (Loxia  curvi-
rostra ssp. pl.). Ces beccroisés sont sédentaires, effectuant tout leur cycle annuel
dans les forêts de pins grâce à leur aptitude à exploiter les cônes fermés et à une
plus grande régularité de fructification des pins par rapport aux autres conifères
(Nethersole-Thompson, 1975 ; Senar et al, 1993 ; Clouet, 2000). Les mouvements
qu’ils peuvent parfois effectuer, en particulier L. pytyopsittacus, n’ont ni l’ampleur
ni la fréquence des invasions des beccroisés exploitant d’autres essences de conifè-
res (Newton, 1972 ;  Cramp & Perrins, 1994 ; Glutz von Blotzheim & Bauer, 1997).
Différentes espèces de pins sont exploitées selon les régions, la même pouvant
l’être par plusieurs espèces ou sous-espèces de beccroisés. C’est le cas du Pin syl-
vestre (Pinus sylvestris) exploité par les Beccroisés perroquet, d’Ecosse et certaines
populations méridionales telle celle des Pyrénées (L. c. curvirostra) ; du Pin d’Alep
(Pinus halepensis) par les Beccroisés d’Afrique du Nord (Loxia c. poliogyna) et de
Majorque (Loxia c. balearica) ; du Pin noir (P. nigra) par le Beccroisé de Chypre
(L. c. guillemardi) et du Pin laricio (Pinus nigra laricio), considéré comme une
sous-espèce du précédent, par le Beccroisé de Corse (L. c. corsicana) ; du Pin kha-
sya (P. khasya et P. khasya insularis) par les Beccroisés du Viêt Nam (Loxia c.
meridionalis) et des Philippines (Loxia c. luzoniensis). C’est chez les beccroisés
liés aux pins que s’observent les plus grandes différences morphologiques rencon-
trées au sein du genre Loxia (Griscom, 1937 ; Vaurie, 1959). Le Beccroisé perro-
quet est le plus grand et a le bec le plus fort, le Beccroisé des Philippines a la plus
petite taille et le plus petit bec. Ces espèces ou sous-espèces présentent également
d’importantes variations dans la période et la durée de la reproduction. Celle-ci peut
être saisonnière et courte, contemporaine de la maturité des cônes (Olsson, 1964 ;
Nethersole-Thompson, 1975 ; Cramp & Perrins, 1994), ou très étalée (Clouet,
2000) correspondant ainsi à la phénologie observée chez les beccroisés utilisant
d’autres espèces de conifères (Formosov, 1960 ; Newton, 1972) ou exploitant plu-
sieurs espèces successivement (Kirikov, 1952 ; Bailey et al, 1953 ; Haapanen,
1966 ; Benkman, 1990). Si les caractères distinguant les beccroisés qui utilisent dif-
férentes espèces de conifères, sont bien documentés (Lack, 1944 ; Benkman, 1993),
les comparaisons entre espèces ou populations exploitant essentiellement des pins
le sont peu (Massa, 1987 ; Knox, 1990). Les importantes différences de taille et de
stucture du bec peuvent-elles s’expliquer par les seuls caractères des cônes des pins
exploités ? La disponibilité des graines peut-elle seule rendre compte des variations
dans la durée de reproduction ?
Nous avons recherché une corrélation entre les dimensions des cônes et des
écailles des pins et les paramètres morphométriques des becs des beccroisés. Des
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observations ont été effectuées sur la consommation des cônes au cours du cycle
annuel et sur la phénologie de la reproduction des beccroisés dans chaque région
concernée, en relation en particulier avec la maturation et la déhiscence des cônes.
La diversité des situations biogéographiques et écologiques rencontrées offre ainsi
l’opportunité de comparer les variations écomorphologiques observées chez les
beccroisés des forêts de pins et d’évaluer leur éventuelle valeur adaptative.
MATÉRIEL ET MÉTHODES
ECHANTILLONS DE CÔNES DE PINS
Les cônes ont été récoltés dans les forêts où ont été observés les beccroisés. Les
cônes de Pin sylvestre ont été recueillis en Finlande sur l’île de Nauvo (n = 34), en
Suède centrale, région de Dalarna (n = 20), en Ecosse, région des Cairngorm
(n = 20), dans les Pyrénées centrales au Val d’Aran à 1 800 m d’altitude (n = 35).
Les cônes de Pin d’Alep proviennent de Majorque (n = 6) et du Maroc, Haut-Atlas
à l’altitude de 1 500 m (n = 20). Les cônes de Pin laricio proviennent de Corse,
région du col du Vergio (n = 10), ceux de Pin noir de Chypre du massif de Troödos
(n = 10). Les cônes de Pin khasya ont été prélevés au Viêt Nam dans la région de
Dalat (n = 48), et aux Philippines sur la cordillère centrale de l’île de Luçon (n = 15).
Les paramètres mesurés sont la longueur des cônes de l’année, mûrs et ouverts
et, pour chaque cône, les moyennes des longueurs, épaisseurs distales (ou épaisseur
de l’écusson) et épaisseurs proximales de 5 écailles par cône (étagées de la base au
sommet). Des cônes verts et des cônes après leur exploitation par les beccroisés ont
également été mesurés. Les mesures ont été effectuées au pied à coulisse, à la pré-
cision de 1/10 mm.
MORPHOMÉTRIE DES BECCROISÉS
Nous avons mesuré la longueur de l’aile pliée (considérée comme proportion-
nelle à la taille corporelle) et les dimensions du bec : longueur du culmen, hauteur
et largeur. L’indice de courbure du bec, introduit par Knox (1976) (somme de
12 mesures de la hauteur de la mandibule supérieure régulièrement espacées de sa
base à la pointe) est un moyen de quantifier la courbure du culmen qui s’est avéré
pertinent dans l’étude de différentes populations de beccroisés (Knox, 1976 ;
Massa, 1987 ; Clouet & Goar, 1999, 2001). Pour les Beccroisés perroquets,
d’Ecosse et de Chypre, les mesures proviennent de Knox (1976) ; pour les autres
populations de Clouet & Joachim (1996) et de Clouet & Goar (1999, 2001).
PHÉNOLOGIE DE LA REPRODUCTION DES BECCROISÉS
Les observations ont été réalisées durant la période 1994-1999, au cours d’iti-
néraires où ont été notés le comportement des oiseaux, la présence de nids ou de
juvéniles, la taille des groupes, en même temps qu’étaient récoltés les cônes. Cer-
taines régions ont fait l’objet d’un suivi pluri-annuel avec un maximum de 6 années
pour les Pyrénées, d’autres ne le furent qu’à la période pressentie comme la plus
favorable pour la reproduction (Chypre, Philippines). Pour les beccroisés d’Europe
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du Nord, le petit nombre d’observations personnelles a été complété par les données
de la littérature (Olsson, 1964 ; Nethersole-Thompson, 1975 ; Knox, 1990 ; Cramp
& Perrins, 1994 ; Glutz von Blotzheim & Bauer, 1997 ; Helle & Knox, 1997).
RÉSULTATS
CARACTÈRES MORPHOMÉTRIQUES DES CÔNES DE PINS
Les dimensions des cônes (Tableau I) montrent d’importantes différences
selon l’espèce de pin et, pour une même espèce, des variations peuvent apparaître
selon l’origine. Les cônes les plus petits sont ceux des Pins sylvestres, les plus longs
sont ceux des Pins d’Alep du Maroc et des Pins khasya du Viêt Nam. La plupart des
quatre variables mesurées sont corrélées entre elles, notamment les dimensions des
écailles et la longueur des cônes.
CARACTÈRES MORPHOMÉTRIQUES DES BECCROISÉS
Les trois variables : longueur de l’aile, somme des mesures du bec (longueur
+ largeur + hauteur) et indice de courbure (Tableau II) sont corrélées entre elles. La
Figure 1 illustre l’espace morphologique des espèces et sous-espèces de beccroisés
exploitant les pins.       
TABLEAU I
Mensurations (en mm)  des cônes mûrs ouverts de l’année (moyenne et écart-type) 












    Suède (n = 20) 35,94 ± 0,86 15,74 ± 1,74 2,43 ± 0,26 1,00 ± 0,12
    Ecosse (n = 20) 41,86 ± 3,81 16,29 ± 1,20 2,47 ± 0,24 0,99 ± 0,13
    Pyrénées (n = 35) 48,13 ± 6,63 16,96 ± 2,12 3,22 ± 0,38 0,96 ± 0,14
P. laricio 
    Corse (n = 10) 58,23 ± 9,54 19,82 ± 0,85 3,21 ± 0,34 1,03 ± 0,08
P. halepensis
    Baléares (n = 6) 53,08 ± 10,68 18,29 ± 3,16 2,98 ± 0,24 1,15 ± 0,13
    Maroc (n = 20) 64,44 ± 11,86 22,47 ± 2,85 3,23 ± 0,38 1,16 ± 0,13
P. nigra
    Chypre (n = 10) 59,53 ± 6,89 23,04 ± 3,25 3,73 ± 30,45 1,26 ± 0,14
P. khasya
    Viêt Nam (n = 48) 62,67 ± 9,98 18,82 ± 2,06 3,60 ± 0,71 1,40 ± 0,20
    Philippines (n = 15) 58,77 ± 10,50 17,56 ± 3,09 3,60 ± 0,67 1,30 ± 0,17
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TABLEAU II
Morphométrie des beccroisés (moyenne, écart-type et extrêmes, en mm) des différentes
























































































 (n = 21)
femelles

















































































































































—  425  — 
RELATION BEC-CÔNE
Pour l’ensemble des échantillons étudiés, il n’y a pas de corrélation significa-
tive entre les variables décrivant les cônes des pins et celles des becs des beccroisés.
Une analyse multi-variables a été conduite sur la matrice neuf localisations géogra-
phiques * quatre variables morphométriques cônes et trois variables morphométri-
ques beccroisés. L’axe F1 de l’analyse en composantes principales (ACP) repré-
sente la majorité de l’information avec 57 %, l’axe F2 est aussi significatif avec
28 % ; l’axe F3 ne porte que sur 9 %. L’essentiel de l’information permet de séparer
sur l’axe F1 deux sous-ensembles bien individualisés sur le plan F1 
 
× F3 (Fig. 2) :
le premier, vers le pôle négatif, « froid », correspond aux deux localisations géo-
graphiques de l’Europe du Nord (Suède et Ecosse) et aux Pyrénées ; il comporte
trois espèces de beccroisés (Loxia pytyopsittacus, L. scotica, L. curvirostra) et une
seule espèce de pin (Pinus sylvestris). Le second, vers le pôle positif, « chaud », est
constitué lui-même de deux sous-groupes correspondant d’une part aux quatre loca-
lisations méditerranéennes, d’autre part aux deux localisations asiatiques ; il ne
comporte que l’espèce Loxia curvirostra mais trois espèces de Pinus. L’axe F1
oppose ainsi  d’une part vers le pôle négatif les petits cônes et les gros oiseaux (pins
sylvestres et beccroisés nord-européens), et d’autre part vers le pôle positif les gros
cônes et les oiseaux de petite taille (Philippines). Une image assez proche, bien que
Figure 1. — Relation entre l’indice de courbure (en mm) et la longueur de l’aile (en mm) chez les mâles
de beccroisés des différentes espèces ou populations étudiées.
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moins nette, est d’ailleurs observée sur un graphe portant en abcisses l’épaisseur
proximale de l’écaille des cônes et en ordonnées l’indice de courbure du bec des
oiseaux (Fig. 3).
MODALITÉS D’UTILISATION DES CÔNES ET PHÉNOLOGIE DE LA REPRODUCTION
Pyrénées : Pin sylvestre 
A l’étage où cette essence est spontanée et exploitée toute l’année par les bec-
croisés, la croissance des cônes s’effectue sur deux années et les cônes encore verts
atteignent leur taille adulte en juillet-août de la deuxième année.  Leur dimension
ne change plus au cours de leur maturation et jusqu’à la déhiscence qui se situe du
début de décembre à février selon les années. Dès le mois d’août (deuxième décade)
les beccroisés commencent à extraire les graines des cônes verts et s’en nourrissent
exclusivement. Alors peu résistantes, les extrémités des écailles sont sectionnées
puis, au fur et à mesure que le cône murit et durcit, les écailles sont écartées par le
mouvement d’ouverture du bec de l’oiseau pour accéder aux graines. La longueur
des premiers cônes verts exploités par les beccroisés (n = 52) ne diffère pas signi-
ficativement de celle des cônes mûrs exploités juste avant la déhiscence (n = 35).
Les premiers jeunes volants nourris par les parents peuvent s’observer de sep-
tembre (dès la deuxième décade, c’est-à-dire bien avant la déhiscence des cônes) à
novembre lors des années de forte fructification. Le plus grand nombre de repro-
ductions se situe cependant en hiver et au début du printemps, au moment où les
cônes sont mûrs et s’ouvrent. 
Figure 2. — Représentation des localisations géographiques dans le plan F1 × F3 de l’ACP.
1
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Europe du Nord : Pin sylvestre 
En Suède les cônes atteignent leur taille adulte en juillet. La longueur des
cônes verts (n = 16) ne montre alors pas de différence significative avec celle des
cônes mûrs (n = 20). En Finlande, sur l’ile de Nauvo, la consommation des cônes
verts par les Beccroisés perroquets a été observée durant le mois d’août. La taille
des cônes verts est la même que celle des cônes mûrs (n = 34). Bien que les données
soient moins nombreuses pour l’Europe du Nord, on constate que les cônes de Pin
sylvestre y atteignent leur taille adulte et sont consommés par les beccroisés dès
l’été, au même moment que dans les Pyrénées. Par contre, aucun indice de repro-
duction n’a été observé en Europe du Nord en fin d’été.
Corse : Pin laricio
La maturation des cônes s’effectue à la fin de l’automne et en hiver ; la déhis-
cence survient en février-mars. De jeunes beccroisés nourris par les adultes ont été
Figure 3. — Relation entre l’indice de courbure (en mm) et l’épaisseur proximale des écailles (en mm)
des cônes exploités par 6 populations de Beccroisé commun (Loxia curvirostra) (mâles seuls).
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observés dès septembre et jusqu’en avril. La reproduction débute donc bien avant
la maturité complète des cônes.
Chypre : Pin noir
En novembre, alors que les cônes étaient fermés et encore en partie verts, des
jeunes étaient déjà nourris par les adultes et des couples construisaient leur nid, ce
qui atteste un début de reproduction antérieur à la maturité des cônes.
Majorque et Maroc : Pin d’Alep
La maturation des cônes se déroule durant l’hiver et la déhiscence survient au
printemps, en mars à Majorque, en mai dans l’Atlas marocain à 1 500 m d’altitude.
L’absence de données en automne ne permet pas de fixer précisément le début de
la reproduction, mais des jeunes émancipés et d’autres nourris par les adultes ont
été observés au début de mars, ce qui témoigne d’une reproduction au cours de
l’hiver, soit avant la déhiscence des cônes. Barreau & Bergier (2001) rapportent
pour la région de Marrakech une période de ponte très étalée et souvent précoce,
allant de mi-octobre à février. 
Asie du Sud-Est : Pin khasya
Au Viêt Nam la maturation des cônes commence en saison des pluies (de mai
à novembre) et la déhiscence survient en saison sèche (de décembre à avril). La
reproduction des beccroisés débute (construction des nids) en novembre à la fin de
la saison des pluies  alors que les cônes ne sont pas encore mûrs, et s’achève (der-
niers couples construisant) en mars-avril en fin de saison sèche alors que tous les
cônes sont ouverts. 
Sur l’île de Luçon la maturation des cônes est contemporaine de la saison des
pluies. Les cônes s’ouvrent en décembre au début de la saison sèche. La construc-
tion des nids a été observée au même moment, de manière remarquablement syn-
chrone, ce qui avait déjà été rapporté par Whitehead (1899).
DISCUSSION
RELATION BEC-CÔNE ET VALEUR ADAPTATIVE DU BEC
L’absence de corrélation pour l’ensemble des échantillons étudiés entre varia-
bles décrivant les cônes et variables décrivant les becs  interdit a priori de valider
l’hypothèse d’une origine adaptative de la taille et de la structure du bec au niveau
générique. Ce caractère adaptatif du bec a pourtant été évoqué chez les beccroisés
utilisant différentes espèces de conifères (Griscom, 1937 ; Lack, 1944 ; Benkman,
1987, 1993) et chez les beccroisés méditerranéens consommant des cônes de pins
(Massa, 1987). Notre ACP met en outre en évidence des situations extrêmes qui
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vont aussi à l’encontre du caractère adaptatif du bec : dans le sous-ensemble
« froid » avec le Beccroisé perroquet et, à un degré moindre, le Beccroisé d’Ecosse,
associés aux petits cônes de Pins sylvestre ; dans le sous groupe asiatique avec le
Beccroisé des Philippines associé aux gros cônes de Pin khasya.
a)  Dans le sous-ensemble « froid » 
Celui-ci regroupe les trois espèces de beccroisés et les cônes de Pin sylvestre
et fait apparaître une opposition entre d’une part le Beccroisé perroquet et les petits
cônes d’Europe du Nord qui sont de la plus petite taille pour cette espèce de pin et
d’autre part le Beccroisé commun et les cônes plus gros de Pin sylvestre des Pyré-
nées. Cette situation peut s’expliquer d’au moins deux manières distinctes, la pre-
mière moins directe et plus simple que la seconde, qui ne s’excluent d’ailleurs pas.
1)  Des Pyrénées à la Suède, la taille des oisaux pourrait augmenter en simple
application de la règle de Bergman liant surfaces corporelles et bilan thermo-éner-
gétique (Griscom, 1937 ; Massa, 1987). A l’inverse, mais indépendamment, la taille
des cônes de Pin sylvestre pourrait diminuer suite au ralentissement du métabo-
lisme végétal lié au refroidissement latitudinal.
2)  Plus activement, il pourrait également s’agir de différences dans la phéno-
logie de maturation des graines et dans leur accessibilité entre Europe du Nord et
Pyrénées. Knox (1990) a évoqué, pour le Beccroisé perroquet, la possible influence
des conditions hivernales très rigoureuses qui rendraient l’exploitation des cônes
gelés ou couverts de glace plus difficile, expliquant ainsi l’avantage d’un bec par-
ticulièrement fort. Il est par ailleurs admis que, chez les granivores, la structure du
bec est adaptée à l’utilisation des ressources au cours des périodes de moindre abon-
dance de nourriture, et que la pression sélective sur la structure du bec est plus forte
en période de pénurie alimentaire (Boag & Grant, 1981 ; Grant, 1986). Chez les
beccroisés d’Amérique du Nord, Benkman (1987) et Benkman & Miller (1996) ont
montré que la sélection sur la structure du bec était plus intense durant l’hiver et
que sa morphologie correspondait ainsi à une adaptation à l’utilisation des ressour-
ces disponibles lorsque la nourriture était rare. On peut alors formuler l’hypothèse
que la forte taille du bec du Beccroisé perroquet, et à un moindre degré celle du
Beccroisé d’Ecosse, par rapport aux beccroisés des Pyrénées (qui exploitent pour-
tant les cônes du même Pin sylvestre) serait une adaptation, non à la structure et à
la taille du cône lui-même ou des écailles, mais à des conditions mécaniques
d’extraction des graines plus difficiles pendant l’hiver. Celle-ci nécessiterait plus
d’efficacité et de rapidité dans un contexte particulièrement défavorable, avec des
températures très basses et une durée du jour réduite limitant le temps de l’alimen-
tation. Cependant, durant la période hivernale dans les Pyrénées, les températures
à l’altitude où sont cantonnés les beccroisés (aux environs de 1 800 m) ne sont pas
très différentes de celles du sud de la Finlande où les Beccroisés perroquets sont
sédentaires et où la durée du jour n’est pas beaucoup plus longue. La longueur du
jour à la latitude d’Helsinki (Finlande) est inférieure de 1 h 45 en novembre et jan-
vier, et plus courte de 2 h 18 en décembre par rapport à celle de Tarbes (Pyrénées)
(Source : Bureau des longitudes, année 2001). La température moyenne dans le sud
de la Finlande est inférieure de 5˚ en février, de 2,5˚ en janvier par rapport à celle
de l’altitude de 1 800 m dans les Pyrénées, alors qu’elle est identique en décembre,
et supérieure de 1,5˚ en novembre. En revanche, une différence essentielle tient à
la phénologie de la maturation des cônes de Pins sylvestres en Europe du Nord et
dans les Pyrénées. En Europe du Nord, la maturation est plus lente et plus tardive
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avec une déhiscence qui survient en avril alors que dans les Pyrénées les cônes
s’ouvrent dès décembre-janvier. Les graines sont alors immédiatement accessibles
sans qu’il soit nécessaire d’utiliser la puissance du bec pour écarter les écailles. Un
bec aussi fort que celui des oiseaux d’Europe du Nord ne représenterait pas un avan-
tage dans les Pyrénées. En Europe du Nord par contre, l’extraction des graines non
encore mûres des cônes fermés au moment où les dépenses énergétiques individuel-
les sont maximales (pour lutter contre le froid) pourrait représenter le facteur sélec-
tif déterminant la forte taille du bec qui constituerait ainsi une adaptation avanta-
geuse pour la survie individuelle.
b)  Dans le sous-groupe asiatique 
Les deux sous-espèces de Loxia curvirostra  du Viêt Nam et des Philippines,
morphologiquement très distinctes, consomment les cônes de la même espèce de
Pinus khasya dont les mensurations ne diffèrent pas significativement selon l’ori-
gine continentale ou insulaire (Tableau I). Plusieurs éléments peuvent expliquer
cette situation :
— le contexte insulaire du Beccroisé des Philippines qui peut être un argument pour
la petite taille ; 
— un facteur alimentaire : aux Philippines les beccroisés ont été observés cher-
chant d’autres types de nourriture que les graines de pins, en particulier des insectes
le long des troncs et des branches, et n’exploitant que les cônes ouverts (Clouet &
Goar, 2001). L’utilisation de sources alternatives de nourriture lorsque les cônes
sont fermés pourrait s’expliquer par la difficulté à en extraire les graines et par
l’abondance des insectes présents en zone tropicale. La consommation des graines
sur les seuls cônes ouverts rendrait ainsi compatible la petite taille du bec avec le
gros volume du cône et la forte épaisseur des écailles.
c)  Le sous-groupe méditerranéen  
Il est homogène et occupe la partie centrale de l’ACP. Dans cette partie, entre
– 1,5 et + 1,5 sur l’axe F1, se situent aussi les échantillons des Pyrénées et ceux du
Viêt Nam. Si l’on focalise l’analyse sur cette zone centrale en excluant les situa-
tions extrêmes discutées plus haut : les deux espèces nord européennes L. pytyop-
sittacus et L. scotica, et la sous-espèce des Philippines L. c. luzoniensis,  et si l’on
y conduit une nouvelle analyse statistique, on constate une forte corrélation positive
entre l’épaisseur proximale de l’écaille et l’indice de courbure du bec : r = 0,884 ;
p = 0,019 (Fig. 3) dans les six régions étudiées qui correspondent toutes à des sous-
espèces de Loxia curvirostra et à toutes les espèces de pins. Ce résultat constitue
alors un argument en faveur d’une origine adaptative de la structure du bec pour
toutes les sous-espèces de Loxia curvirostra (à l’exception de la forme insulaire des
Philippines) qui consomment les graines des pins. L’épaisseur de l’écaille apparaît
alors comme une force sélective en faveur d’un bec plus fort qui permet un accès
plus efficace aux graines. 
Dans les situations extrêmes de l’Europe du Nord et des Philippines, la struc-
ture du bec apparaît alors non comme une réponse adaptative à la taille des cônes
et des écailles mais à des conditions particulières d’accès et de disponibilité des res-
sources alimentaires.
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RELATION STRUCTURE DU BEC ET PÉRIODE DE REPRODUCTION
Les sous-espèces de Loxia curvirostra dont la structure de bec est corrélée à
l’épaisseur de l’écaille (sous-groupe méditerranéen, Pyrénées, Viêt Nam) ont une
période de reproduction qui peut être très étalée, conséquence d’un début précoce
alors que les cônes ne sont pas encore mûrs (Clouet, 2000 ; Clouet & Goar, 2000,
2001 ; Barreau & Bergier, 2001), alors que dans les situations extrêmes de l’Europe
du Nord et des Philippines où cette relation n’existe pas, la durée de la reproduction
est beaucoup plus courte, limitée à la période de maturité et de déhiscence des cônes
(Whitehead, 1899 ; Olsson, 1964 ; Nethersole-Thompson, 1975 ; Clouet & Goar,
2001). Si l’on se situe à nouveau dans le sous-ensemble « froid », en Europe du
Nord, l’absence de reproduction de L. pytyopsittacus et de L. scotica  avant la matu-
rité des cônes, c’est-à-dire au cours de l’automne ou au début de l’hiver, peut
s’expliquer par l’impossibilité d’extraire des cônes fermés suffisamment de graines
assez énergétiques pour répondre aux besoins de la reproduction alors que les
oiseaux ont déjà à faire face à d’importantes dépenses énergétiques individuelles au
cours des conditions hivernales rigoureuses. Par contre, dans les Pyrénées, L. cur-
virostra qui a débuté sa reproduction dès l’été bénéficie d’une maturation des cônes
plus précoce et plus rapide qu’en Europe du Nord, et d’une déhiscence qui survient
en hiver libérant une grande quantité de nourriture hautement énergétique, alors que
les conditions climatiques sont les plus défavorables. Ce qui permet non seulement
de répondre aux besoins individuels mais également de fournir l’énergie nécessaire
à la reproduction et à une bonne survie des jeunes.
Dans le domaine méditerranéen et en Afrique du Nord, où la déhiscence des
cônes des différentes espèces de pins se situe au printemps comme en Europe du
Nord, les conditions climatiques beaucoup plus favorables autorisent une reproduc-
tion dès la fin de l’automne avant la maturation complète des graines.
Dans le sous-groupe asiatique alors que le Beccroisé du Viêt Nam a une repro-
duction très étalée, aux Philippines les beccroisés débutent leur reproduction de
manière synchrone à la déhiscence des cônes. L’absence de reproduction avant la
déhiscence pourrait s’expliquer par la difficulté d’accès aux graines dans les volu-
mineux cônes mûrs et fermés, les oiseaux ne pouvant en extraire suffisamment du
fait de leur bec de petite taille, ce qui pourrait compromettre aussi la survie des jeu-
nes. Par contre, dès la déhiscence, l’accès immédiat à un grand nombre de graines
mûres constitue une augmentation des ressources trophiques immédiatement utili-
sable pour la reproduction. 
L’allongement de la durée de la reproduction au long du cycle annuel surim-
pose un caractère opportuniste à la seule saisonnalité déterminée par la maturité et
la déhiscence des cônes. Une longue période de reproduction présente de nombreux
avantages : augmentation du nombre de jeunes élevés, indépendance des juvéniles
au moment de la déhiscence des cônes quand l’accès aux graines est le plus facile,
possibilité de plusieurs reproductions successives pour un même couple, et possi-
bilité de se reproduire pour les jeunes nés au début de la même saison (Clouet,
2000). Ces avantages et la corrélation bec-écaille témoigneraient donc d’une adap-
tation optimale (au niveau individuel et populationnel) à l’utilisation des ressources
disponibles dans chaque contexte climatique : montagnard, méditerranéen, tropical.
Pour les beccroisés dont la taille du bec n’est pas corrélée à l’épaisseur de l’écaille,
l’accès aux ressources alimentaires constituerait une pression de sélection plus
forte, à l’origine d’une réponse au niveau de la reproduction dont la période est
réduite, et d’adaptations particulières, morphologique avec développement d’un
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gros bec en Europe du Nord, comportementale avec stratégie de recherche de nour-
riture alternative aux Philippines.
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